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Abstract A combination of dichogamy and herkogamy in hermaphroditic plants is an effective 
mechanism to encourage outcrossing and avoid selfing. In this paper, we studied whether such a 
mechanism completely avoids geitonogamous selfing in Swertia przewalskii Pissjauk., a perennial 
endemic to the Qinghai-Tibet Plateau. We studied the floral syndrome of this species and found that 
its flowers are characteristic of dichogamy and herkogamy. Each individual plant of this species has 
an average of three flowers ranging from one to six, at both staminate and pistillate stages with a ra- 
tio of 2:1 in full anthesis. No autonomous selfing was found in the breeding experiments, indicating 
that this species is pollinator-dependent for seed. But artificial selfing production for geitonogamy 
produced high seed set, which implies that selfing can not be completely avoided if effective pollina- 
tors move continuously between flowers within an individual plant. A variety of insects were observed 
to visit S. przewalskii, but the most effective and common pollinators were Bumbus keshimirensis 
Friese (Bumbidae) and Apis mellifera L. (Apidae). A further statistic observation of these two ef- 
fective pollinators indicated that they showed no preference to either staminate or pistillate flowers 
but always visited them from the lower flowers to upper ones within individuals. We further calculat- 
ed the frequency of their visits between and within individual plants. Among the pollinators’ bouts, 
the proportion of geitonogamous visits within an individual plant occupied about 37% . Such a case 
implied that geitonogamous selfing was not avoided in S. przewalskii in spite of floral dichogamy and 
herkogamy, suggesting that dichogamy and herkogamy in hermaphroditic plants play a more impor- 
tant role in reducing interference between male and female function than in encouraging outcrossing. 
Key words Swertia przewalskii, dichogamy, herkogamy, outcrossing, geitonogamous selfing, 
bisexual interference. 

摘要 峻 雄 异 熟 和 异型 花 在 一 些 被 子 植物 中 的 共同 存在 被 认为 是 一 种 有 效 避 免 两 性 花 植物 自 交 并 促进 
异 交 的 机 制 。 本 文 报道 青藏 高 原 特有 植物 祁 连 独 牙 菜 Swertia przewalskii Pissjauk .的 花 同 时 具有 雌雄 异 训 
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和 异型 花 这 两 种 特征 。 在 此 基础 上 ,我 们 详细 观察 了 该 植物 访 花 昆虫 的 访 花 行为 ,主要 探讨 这 种 促进 异 
花 传 粉 的 机 制 是 否 能 完全 避免 株 内 异 花 传粉 的 自 交 。 繁 育 系 统 试验 证 明 祁 连 独 牙 菜单 花 套 袋 不 结实 ， 
说 明 肉 雄 异 熟 和 异型 花 的 花 特 征 完全 避免 了 单 花 的 自 花 传粉 , 自然 结实 必须 依赖 昆虫 传粉 才能 完成 。 
然而 ,该 植物 却 是 高 度 自 交 亲 和 的 ,因为 人 工 株 内 异 花 自 交 具 有 较 高 的 种 子 结实 率 。 每 个 植株 在 盛 花期 
开放 1-6 灯 ,平均 具有 3 条 开放 的 雄性 期 或 者 雌性 期 的 花 ,二 者 的 比例 为 2:1, 在 植株 上 的 分 布 没 有 规 
律 。 我 们 观察 到 多 种 昆虫 访问 该 植物 的 花 ,其 中 ,克什米尔 熊 蜂 Bumbus heshimirensis Friese 和 蜜蜂 Apis 
mellifera L. 是 该 植物 最 常见 与 最 有 效 的 传粉 者 。 进 一 步 的 观察 发 现 ,这 两 类 传粉 昆虫 对 峻 性 阶段 和 雄性 
阶段 的 花 的 访问 没有 选择 ,但 在 一 个 植株 上 访 花 顺序 的 总 体 趋 势 是 由 下 向 上 的 。 它 们 在 同一 植株 上 访 
花 数 超过 1 条 的 访问 比例 约 占 37.1% 。 因 此 可 以 初步 推断 , 祁 连 狂 牙 菜 中 异型 花 和 雌雄 异 熟 现象 的 共 
同 存在 并 没有 完全 避免 同 株 异 花 传粉 导致 的 自 交 。 结 果 支 持 两 性 花 中 的 这 种 肉 雄 异 熟 和 异型 花 现象 可 
能 在 避免 两 性 冲突 上 具有 更 为 重要 的 功能 。 
X) PETES; 肉 雄 异 熟 ; 异型 花 ; 异 交 ; 同 株 异 花 传粉 自 交 ; 两 性 冲突 

上 肉 雄 异 熟 (dichogamy) 和 异型 花 (herkogamy) 是 两 性 花 植 物 的 雄蕊 和 上 肉 蕊 在 时 间 和 空间 
上 分 离 的 现象 ,这 两 种 机 制 在 两 性 花 植物 中 广泛 存在 (Renner, 2001)。 这 两 种 机 制 在 植物 
中 的 共同 存在 长 期 以 来 被 认为 主要 是 促进 植物 异 花 传粉 .避免 自 交 (Lloyd & Webb, 1986; 
Webb & Lloyd, 1986) ;但 最 近 的 模型 模拟 以 及 理论 研究 揭示 这 种 现象 可 能 更 为 主要 的 功 
能 是 避免 两 性 冲突 (bisexual interference)(Barrett，1998，2002) 。 龙 胆 科 的 许多 植物 同时 具 
有 雌雄 异 熟 和 异型 花 现 象 (Webb & Littleton, 1987; Bynum & Smith, 2001; Petanidou et al. , 
1991, 1995, 1998, 2001) ,但 是 对 这 种 机 制 的 生物 学 效应 缺少 深入 的 实验 研究 ;这 种 机 制 
的 主要 功能 是 避免 自 交 还 是 两 性 冲突 ?为 此 ,我 们 选择 青藏 高 原 特有 和 濒危 植物 祁 连 狂 
ASE Swertia przewalskii Pissjauk. 作 为 代表 ,研究 了 该 植物 的 花 综 合 征 (floral syndrome) ,发 现 
在 该 植物 仍然 存在 这 两 种 机 制 ,进而 观察 了 传粉 昆虫 的 访 花 行为 ,主要 探讨 这 两 种 机 制 是 
否 避 免 了 该 植物 的 完全 自 交 。 

狂 牙 菜 属 植物 约 有 150 种 ,是 龙 胆 科 具 有 辐 状 花 冠 类 型 中 最 大 的 一 个 属 ,主要 分 布 在 
中 国 的 青藏 高 原 及 其 邻近 的 高 山地 区 ( 何 廷 农 等 ，1994)。 但 迄今 为 止 , 有 关 该 属 植物 传 
粉 生物 学 的 报道 很 少 。 祁 连 狂 牙 菜 是 青藏 高 原 隆 升 产生 的 特有 种 之 一 (Liu et al., 2001), 
仅 分 布 于 青海 省 的 祁 连 县 和 门 源 县 海拔 3200 - 4300 m 的 范围 内 ,主要 生长 在 河 边 和 沼泽 
周围 的 湿地 上 ,植株 个 体 稀少 ,并 且 生 长 地 周围 (10 m 范围 内 ) 经 常 无 同期 开花 植物 。 在 
同一 地 域 开花 的 植物 , 主要 有 菊 科 Compositae 豪 吾 属 Ligularia Cass. 植物 和 风 毛 菊 属 
Saussurea DC. 植 物 以 及 部 分 毛 芙 科 Ranunculaceae $8 27 , 4138 4 J&&. Delphinium 工 .植物 和 毛 
EB Ranunculus 工 .植物 等 。 本 文 对 祁 连 狂 牙 菜花 综合 征 和 虫 媒 传粉 的 研究 ,对 于 理解 龙 
胆 族 中 辐 状 花冠 种 类 的 起 源 与 物种 进化 辐射 以 及 青藏 高 原 高 山 植物 对 极端 环境 的 生存 适 
应 机 制 具 有 重要 的 参考 价值 。 


1 研究 地 点 和 方法 


野外 观察 和 试验 的 地 点 设 在 青海 省 门 源 县 中 国 科 学 院 海北 高 寒 草 甸 生态 系统 定位 研 
究 站 (以 下 称 为 海北 站 )。 海 北 站 地 处 青藏 高 原 东 北部 ,北纬 37"29' - 37°45’, 东经 101*12' 
- 101°23' ,海拔 约 3200 m, 年 平均 温度 为 - 1.7 % ,平均 降雨 量 426 - 860 mm (Zhao & Zhou, 
1999)。 随 机 选取 10 条 将 要 开放 的 花 , 观 察 花 的 开放 过 程 , 记 录 肉 雄 营 的 持续 时 期 ,从 早 
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上 8:00 到 晚上 18:00 每 隔 1 小 时 观察 1 次 。 在 种 群 的 盛 花期 ,分 别 测量 不 同性 表达 阶段 
花 的 雄蕊 和 雌 营 长 度 以 及 雄 划 群 的 直径 ,并 比较 两 个 阶段 是 否 存在 差异 。 调 查 植 株 的 花 
综合 征 ,统计 每 个 植株 上 产生 的 花 总 数 、 开 花 数目 及 肉 性 阶段 和 雄性 阶段 花 的 比例 ,以 及 
这 些 肉 雄 阶 段 花 在 植株 上 的 分 布 位 置 。 

在 对 繁育 系统 的 研究 中 ,我们 进行 了 以 下 试验 :(1) 自 然 授 粉 (natural pollination); (2) 
去 雄 后 自然 授粉 (natural pollination after emasculation) ; (3) 不 去 雄 套 袋 (isolation without emas- 
culation) ;(4) 去 雄 套 袋 (isolation after emasculation) ;(5) 人 工 同 株 异 花 授 粉 , 即 利用 同一 植株 
上 的 花粉 为 男 一 条 花 授粉 (artificial geitonogamy ) ; (6) 人 工 异 株 异 花 授粉 (artificial 
xenogamy)。 去 雄 操作 均 在 花药 未 散粉 时 进行 , 套 袋 的 时 间 均 在 柱头 未 张 开 以 前 ;试验 (3) 
在 花蕾 期 进行 。 人 工 授粉 的 时 间 依 据 种群 中 花柱 头 的 张 开 时 间 而 定 。8 月 底 种 子 成 熟 而 
果实 未 裂 开 时 采 收 种 子 , 放 在 纸袋 内 让 果实 自然 裂 开 ,统计 结实 率 。 

我 们 首先 观察 和 统计 了 访 花 昆 虫 种 类 ,然后 对 这 些 昆 虫 的 访 花 行为 . 访 花 频率 进行 了 
详细 观察 和 统计 。 访 花 频率 的 观察 采用 Arroyo 等 (1985) 的 方法 。 选 定 一 定数 量 的 固定 植 
株 , 以 这 些 植株 上 的 固定 花 为 对 象 ,记录 所 有 来 访 昆虫 的 访 花 次 数 和 行为 (主要 记录 该 昆 
虫 在 花 上 或 花 中 活动 时 是 否 接 触 柱头 )。 考 虑 到 人 的 视觉 范围 和 可 能 的 干扰 , 熊 蜂 和 蜜蜂 
的 记录 和 其 他 昆虫 分 开 , 且 在 3 m 外 观察 ,而 其 他 昆虫 则 在 1 m 外 观察 ( 共 3 天 ,21 h), W 
花 频 率 用 次 / 花 /min 表示 。 经 过 前 期 的 观察 ,我 们 发 现 克 什 米 尔 熊 蜂 Bumbus heshimirensis 
Friese 和 蜜蜂 Apis mellifera 工 .是 该 植物 最 常见 、 也 可 能 是 最 有 效 的 传粉 昆虫 ,然后 集中 时 
间 对 这 两 种 昆虫 在 每 植株 上 的 访 花 数目 和 访 花 方 向 进行 了 统计 ; 主要 采用 跟踪 每 个 昆虫 
访 花 的 方法 , 即 统计 每 个 昆虫 在 一 个 植株 上 访问 了 多 少 条 花 以 及 接触 访 花 的 方向 。 

捕捉 到 的 所 有 访 花 昆虫 经 初步 鉴定 后 ,用 扫描 电子 显微镜 (Hitachi S-800) 扫 描 部 分 代 
表 昆 虫 身上 所 携带 的 花粉 ,并 与 从 祁 连 独 牙 菜花 药 所 取 花 粉 的 纹饰 做 对 比 ; 所 携带 的 其 他 
植物 花粉 通过 文献 资料 查 对 。 


2 观察 结果 


2.1 花 综合 征 

祁 连 狂 牙 菜 在 7 月 底 开 始 进 入 花期 ,位 于 植株 顶端 的 花 首先 开放 ,其 余 花 的 开放 顺序 
没有 规律 ,8 月 底 至 9 月 初 种 子 成 熟 。 雄 性 先 熟 , 每 条 花 苯 片 、 花 狼 和 雄 划 的 数量 多 数 为 
5, 极 少数 是 4 或 6; 雌蕊 1 介 : 毎 介 花 北 基 部 有 2 个 蜜 腺 (样本 量 n = 300, 下 同 )。 在 自然 
状态 下 单 花花 期 持续 6.3+1.5 d (n2 9)。 花 淤 张 开 后 ,围绕 在 肉 巷 周围 的 蓝 色 花 药 开 始 
散粉 ,在 正常 的 天 气 情况 下 ,散粉 持续 5.2+3.3 h (n =5); 散 粉 结 束 后 ,花药 随 着 花丝 开 
始 向 周围 移动 (图 2:A,D,E,G) ,柱头 张 开 直到 花 匆 最 后 闭合 ,持续 76.9+47.3h (n 2 7)e 
祁 连 狂 牙 菜 雄性 阶段 和 峻 性 阶段 的 雌雄 蕊 的 长 度 及 雄 划 群 的 直径 如 图 1 所 示 。 统 计 结 
果 表 明 ,不 同 阶段 的 雄蕊 长 度 (下 =2.52,，P 忆 = 0.124) 没 有 显著 的 差异 ;然而 不 同 阶段 的 雌 
BIKE ( F = 19.56) 雄蕊 群 的 直径 (下 =47.18) 均 有 显著 差异 (P < 0.01) ,说 明 祁 连 狂 牙 菜 
的 花 具 有 雄性 先 熟 和 异型 花 的 特征 。 对 植株 的 调查 发 现 ,每 个 植株 共产 生 4- 12 RTE F 
均 8+3 灯 (n=232); 在 盛 花 期 每 株 上 开花 数 为 1 -6 打 花 ,平均 3+2 打 (n=232), 其 中 处 
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OStaminate stage 


(mm) 


Pistillate stage 


于 雌性 期 .雄性 期 的 比例 大 约 为 2:1 ,雌雄 阶段 
的 花 在 一 个 植株 无 明显 的 分 布 规律 , 即 从 上 往 


14 下 ,或 者 从 下 往 上 开放 。 
10 2.2 繁育 系统 
6 繁育 系统 各 种 处 理 的 种 子 结实 率 如 表 1 
s 所 示 。 不 去 雄 套 袋 和 去 雄 套 袋 的 处 理 都 没有 
结实 ,说 明 祁 连 狂 牙 菜 既 不 能 进行 每 个 单 花 的 
ength of Length of Diameter of M 
stamen pistil androecia 自 花 传粉 ， 也 不 能 通过 无 融合 生殖 (apomixis) 
surrounding 


产生 种 子 。 自 然 授粉 和 去 雄 后 自然 授粉 两 种 
图 1 WERE SEAR IAT BUM AREY KK BS AUEEUUSSEN IURE TRAT NE RNA 
直径 ` 件 下 昆虫 传粉 的 情况 下 ,该 植物 能 正常 结实 。 
Fig. 1.  Lengh of stamen, pistil and diameter of ee 人 工 同 株 异 花 授 粉 处 理 具有 较 高 的 种 子 结实 
ED AE iM: Ak EA AG EST SRE EL AEGRIS 
2.3 访 花 昆虫 

共 观 察 到 约 6 种 昆虫 访问 祁 连 狂 牙 菜 的 花 。 在 开花 盛 期 共 对 12 ERE TET EI 61 
采花 进行 了 3 天 (21 h) 的 观察 ,发 现 克什米尔 熊 蜂 (图 2:A,B,C) 和 蜜蜂 (图 2:D,E, F) i 
祁 连 独 牙 菜 的 主要 访 花 昆虫 ,而 且 具 有 较 高 的 访 花 频率 ( 熊 蜂 :0.0101 + 0.0063 次 / 花 / 
mn 蜜蜂 :0.0116 + 0.0133 次 / 花 /min)。 通 常 两 类 昆虫 的 访 花 行为 相似 , 虫 体 的 一 侧 接触 
花冠 或 者 张 开 的 雄蕊 , 口 器 伸 向 蜜 腺 取 食 花蜜 ,然后 昆虫 围绕 柱头 转动 直到 完成 对 一 条 花 
的 取 食 (图 2:C,F) ;如 果 花 较 小 或 花冠 张 开 较 小 ,昆虫 虫 体 则 伏 在 花 上 (图 2: A,E)。 访 花 
过 程 中 昆虫 的 后 足 或 腹部 在 花 的 雄性 阶段 接触 正在 散粉 的 花药 ,在 峻 性 阶段 则 接触 张 开 
的 柱头 ,从 而 完成 祁 连 独 牙 菜 的 传粉 过 程 。 电 镜 扫 描 的 结果 表明 熊 蜂 和 蜜蜂 的 后 足 和 忠 


表 1 不 同 处 理 的 祁 连 独 牙 菜 的 结实 率 
Table 1 Seed set of Swertia przewalskii under different treatments 





传粉 处 理 结实 率 (平均 值 + 标准 差 ) 样本 量 
Pollination treatment Seed set (Mean + SE) No. of sample 
自然 授粉 Natural pollination 0.71 ょ 0.16 27 
EWEA Isolation after emasculation 0 53 
ASE HEE Isolation without emasculation 0 25 
去 雄 后 自然 授粉 Natural pollination after emasculation 0.62+0.28 15 
人 工 同 株 昇 花 授粉 Artificial geitonogamy 0.52+0.23 39 
人 工 异 株 异 花 授粉 Artificial xenogamy 0.56+0.21 33 
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图 2 A. BEELER CAN AB EE SAAR LTA). B. 熊 蜂 的 腹部 接触 柱头 。C. 熊 蜂 的 后 足 接触 柱头 。 
D. 密 蜂 访问 肉 性 阶段 的 花 。E. 蜜蜂 访 花 时 花粉 人 接触 柱头 。F. 蜜蜂 访问 雄性 阶段 的 花 。G. 地 蜂 科 的 昆虫 偶尔 取 
食 花 粉 , 虫 体 与 柱头 接触 。 

Fig. 2. A, A bumblebee visiting individual plant with many flowers in anthesis. B, The abdomen of bumblebee touching stigma. 
C, The hind leg of bumblebee touching stigma. D, A visiting bee in pistillate flower of S. przewalskii. E, The pollen cup of bee 
touching stigma of S. przewalskii. F, A visiting bee in staminate flower of S. przewalskii. G, Some species of Andrenidae occasion- 
ally visiting S. przewalskii for pollen and touching stigma of S. przewalskii . 
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体 腹部 都 携带 有 祁 连 独 牙 菜 的 花粉 (图 3:C,D,E,G,H)。 观 察 到 的 其 他 昆虫 中 有 极 少 的 
地 蜂 科 Andrenidae 昆虫 (图 2:G) 也 访问 祁 连 狂 牙 菜 ,虽然 这 类 昆虫 的 虫 体 上 也 携带 有 部 
XC SERE CERE 3:F,D ,而 且 这 类 昆虫 偶尔 也 与 柱头 接触 (图 2:G) ,但 由 于 其 较 小 的 
身体 以 及 有 限 的 活动 能 力 , 这 类 昆虫 只 能 为 极 少数 的 花 传粉 ,不 能 作为 整个 祁 连 狂 牙 菜 种 
群 的 有 效 传粉 昆虫 ;其 他 昆虫 如 苍蝇 仅 在 花 上 做 短暂 的 停留 ,不 能 为 祁 连 狂 牙 菜 传粉 。 野 
外 发 现 两 类 有 效 传粉 昆虫 的 飞行 距离 较 远 ,它们 也 同时 访问 祁 连 猕 牙 菜 沼 泽 地 之 外 的 同 
期 开花 植物 ,如 菊 科 和 毛 其 科 植物 ;我 们 在 电镜 下 观察 也 发 现 它们 携带 有 较 多 的 非 祁 连 狂 
牙 菜 花粉 (图 3:J,K,L)。 

对 克什米尔 熊 蜂 和 蜜蜂 ( 共 69 头 ) 在 植株 上 访 花 行为 的 观察 表明 ,两 类 昆虫 在 一 个 植 
株 上 的 访 花 数 目 不 确 定 TIR] 1 茶 、2 2.3 2&4 茶 和 3 ARTERY LEASE 62.996 、27.5% 、 
7.3%、1.5% 和 0.8%( 两 种 昆虫 访问 的 花 的 总 数 ,n = 1052)( 表 2)。 其 中 访问 1 AR FEM EG 
例 最 大 ,访问 2 采 以 上 的 比例 是 37.1% ,暗示 同 株 异 花 传粉 发 生 的 可 能 性 很 大 。 两 类 昆虫 
在 一 个 植株 上 访 花 顺序 的 总 体 趋势 是 从 下 向 上 (n = 26)( 表 3)。 


表 2 访 花 昆 虫 在 一 个 植株 上 的 访 花 数目 (样本 量 ヵ = 1052) 
Table 2 Number of flowers visited by one visitor on individual plant ( n = 1052) 


一 个 植株 上 的 访 花 数目 ; 所 占 调 查 植株 总 数 的 比例 (% ) 
Number of visited flower on ane ii Ratio of number of visited plants to all plants 
individual plant EO AS RSS investigated ( 96) 





1 662 62.9 
2 289 27.5 
3 TI 7.3 
4 16 1.5 
5 8 0.8 


X3 访 花 昆虫 在 一 个 植株 上 的 访 花 顺序 (样本 量 n = 26) 
Table 3 Visiting order of a visitor on individual plant ( n = 26) 


访 花 顺序 Visiting order 








向 上 Upward 向 下 Downward 同一 高 度 In the same height 
熊 蜂 Bumbus keshimirensis 7 0 14 
TEE Apis mellifera 6 0 4 





<_ 


图 3 A. 祁 连 独 牙 菜 的 花粉 。B. PERTRA. C. AIMEE TRY EH. D. 熊 蜂 后 
足 携 带 的 祁 连 独 牙 菜 的 花粉 。E. 蜜蜂 后 足 携带 的 部 连 狂 牙 菜 的 花粉 。F. 3G a HN Ee ET RE. G. 
蜜蜂 后 足 携带 的 祁 连 独 牙 菜 的 花粉 的 放大 。H. 熊 蜂 腹部 和 后 足 携带 的 祁 连 狂 牙 菜 的 花粉 的 放大 。I. 地 蜂 后 足 携 带 
AER TRAE MRK, J. 蜜蜂 后 足 携 带 的 其 他 种 ( 龙 胆 科 ) 的 花粉 。K. 熊 蜂 后 足 携 带 的 其 他 种 ( 毛 芮 科 ) 的 花 
粉 。L. 地 蜂 后 足 携带 的 其 他 种 ( 菊 科 ) 的 花粉 。 

Fig. 3. A, Pollen of Swertia przewalskii. B, Surface of pollen of S. przewalskii. C, Pollen of S. przewalskii on abdomen of bum- 
blebee. D, Pollen of S. przewalskii on hind leg of bumblebee. E, Pollen of S. przewalskii on hind leg of bee. F, Pollen of S. 
przewalskii on hind leg of some species of Andrenidae. G, Magnification of pollen of S. przewalskii on hind leg of bee. H, Magnifi- 
cation of pollen of S. przewalskii on abdomen and hind leg of bumblebee. I, Magnification of pollen of S. przewalskii on hind leg of 
some species of Andrenidae; J, Pollen of other species (Gentianaceae) on hind leg of bee. K, Pollen of other species ( Ranuncu- 
laceae) on hind leg of bumblebee. L, Pollen of other species ( Compositae) on hind leg of some species of Andrenidae. 

A, G, J, x2700; B, x9900; C, x180; D, x90; E, x54; F, x198; H, I, x2250; K, x4500; L, x 1800. 
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3 讨论 

祁 连 独 牙 菜 在 开花 初期 ,花药 首先 开始 散粉 。 散 粉 结束 后 ,花药 随 着 花丝 向 周围 移 
动 , 然 后 柱头 张 开 直 到 花冠 最 后 闭合 。 与 其 他 的 龙 胆 科 植物 (Webb & Littleton, 1987; 
Bynum & Smith, 2001; Petanidou et al. , 1991, 1995, 1998, 2001) EDI , TE ESET 3E) AE 
HESS TE RE TB] 0 2 E be Be T PIER BS SRE RUSCRUR UTER T TB XE RECHT SE PER] fg 
dE. TOXESEAESEASBEXETI EL ZEE (autonomous self-pollination)。 在 昆虫 访问 处 于 雄性 阶 
段 花 的 过 程 中 ,即使 存在 昆虫 震 落 的 花粉 ,但 由 于 花 的 柱头 没有 张 开 , 不 能 接受 花粉 ,所 以 
昆虫 的 访 花 行为 也 不 会 引起 祁 连 狠 牙 菜 的 自 花 传粉 ,从 而 避免 了 便利 自 花 传粉 (facilitated 
self-pollination) 的 发 生 。 因 此 ,在 自然 条 件 下 , 祁 连 独 牙 菜 不 能 自 花 传粉 ,必须 依靠 传粉 昆 
虫 协助 其 完成 传粉 过 程 。 

在 高 山 环境 中 ,传粉 昆虫 的 种 类 和 数量 都 比较 少 ,活动 频率 也 比较 低 (Murray，1987; 
Kearns & Inouye, 1994; Bingham & Orthner, 1998) ,从 而 增加 了 这 种 依赖 昆虫 传粉 植物 生殖 
保障 的 风险 ,特别 是 对 于 那些 依赖 专 一 性 昆虫 传粉 的 植物 来 说 更 是 如 此 (Kiner，1999)。 
但 是 我 们 的 观察 发 现 , 两 种 有 效 传粉 昆虫 对 祁 连 独 牙 菜 的 访问 频率 比 其 他 高 山 植 物 高 
(0.0217 次 / 花 /min)。 南 美 安第斯 山 34 种 高 山 植物 主要 传粉 昆虫 在 3200 - 3600 m 的 访 花 
频率 为 0.0029 次 / 花 /min( Arroyo et al. ，1985); 北 美 高 山 植物 Campanula rotundifolia 工 .的 
传粉 昆虫 在 3300 - 3500 m 的 访 花 频率 为 0.0017 次 / 花 /min(Bingham & Orthner,1998)。 即 
使 同一 地 点 的 龙 胆 科 植 物 麻 花 苏 Gentiana straminea Maxim. 的 平均 访 花 频率 也 只 有 0.005 
次 / 花 /min( 未 发 表 数 据 )。 此 外 ,几乎 所 有 已 有 报道 的 龙 胆 科 植物 均 是 熊 蜂 传粉 (Webb & 
Littleton, 1987; Bynum & Smith, 2001; Petanidou et al. ，1991，199$，1998，2001) ; 然而 , 除 
克什米尔 熊 蜂 之 外 ,我 们 发 现 蜜 蜂 也 能 为 祁 连 独 牙 菜 传粉 。 这 可 能 与 已 经 报道 的 龙 胆 科 
植物 均 是 管状 花 有 关 , 这 些 龙 胆 科 植 物 具有 和 较 深 的 花冠 简 , 蜜 腺 位 于 花冠 简 基 部 或 者 子 房 
基部 ,只 有 熊 蜂 类 昆虫 较 长 的 口 器 才能 与 之 匹配 (Webb & Littleton, 1987; Bynum & Smith, 
2001; Petanidou et al., 1991, 1995, 1998, 2001)。 而 祁 连 狂 牙 菜 具 辐 状 花 , 花 冠 深 裂 , 几 平 
没有 冠 简 ,对 于 取 食 花蜜 的 昆虫 的 口 器 长 度 没 有 特殊 要 求 ,这 也 可 能 是 该 植物 具有 多 类 访 
问 昆虫 的 主要 原因 。 昆 虫 在 访问 祁 连 独 牙 菜 过 程 中 以 取 食 花蜜 为 主 ,我 们 未 观察 到 专门 
取 食 花粉 的 昆虫 ,因此 传粉 的 完成 只 是 昆虫 取 食 的 副 产 物 。 可 以 断定 昆虫 对 花 的 选择 不 
取决 于 花粉 量 的 多 少 。 祁 连 狂 牙 菜 这 种 非 专 一 性 昆虫 传粉 和 传粉 昆虫 访 花 频率 高 的 生物 
学 特征 十 分 有 利于 该 植物 在 极端 环境 下 的 生殖 保障 。 

尽管 祁 连 狂 牙 菜 的 花 综 合 征 促进 异 交 ,避免 了 单 花 的 自 交 ,但 是 昆虫 的 部 分 访问 在 同 
一 个 植株 上 存在 连续 性 。 即 使 昆虫 在 植株 上 访 花 顺 序 的 总 体 趋 势 是 由 下 向 上 的 ,但 由 于 
同一 植株 上 雄性 阶段 和 上 峻 性 阶段 的 花 随 机 分 布 ,因而 同 株 异 花 传 粉 导致 的 自 交 完全 有 可 
能 发 生 。 最 近 , 由 于 对 两 性 花 中 肉 雄 异 熟 和 异型 花 功 能 的 关注 ,许多 实验 性 的 研究 揭露 出 
植物 昆虫 访 花 行 为 和 植物 开花 式样 之 间 的 相互 关联 性 ,发 现在 一 些 类 群 中 由 于 传粉 昆虫 
访 花 行为 的 特殊 性 ,从 而 完全 避免 了 自 交 。Jshii 和 Sakai(2002) 发 现在 Narthecium asiaticum 
Maxim. 中 , 同 株 异 花 传 粉 自 交 发 生 的 可 能 性 很 小 ,因为 在 这 种 植物 中 ,不 管 花 的 开放 式样 
如 何 , 它 的 有 效 传粉 昆虫 在 一 个 植株 上 只 访问 一 朱 花 。Bhardwa) 和 Eckert(2001) 的 研究 发 
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现在 Butomus umbellatus 工 .中 同 株 异 花 传粉 也 可 以 完全 避免 ,因为 虽然 昆虫 的 访 花 顺序 没 
有 规律 而 且 在 一 个 植株 上 访 花 数目 也 不 确定 ,但 肉 雄 异 熟 在 一 个 植株 上 是 同步 发 生 的 。 
而 另外 一 些 类 群 则 与 祁 连 狂 牙 菜 相似 ,没有 完全 避免 同 株 异 花 传粉 导致 的 自 交 。 在 Cam- 
panula americana L. 中 ,传粉 者 经 常 在 同一 植株 内 , 先 访问 雄性 阶段 的 花 , 然 后 再 访问 上 肉 性 
阶段 的 花 , 从 而 不 可 避免 地 造成 了 株 内 异 花 传粉 的 自 交 ,并 且 这 种 自 交 趋势 随 着 花序 的 增 
大 而 加 强 (Galloway et al.，2002)。 具 有 严格 开花 顺序 的 植物 ,如 乌 头 属 植物 Aconitum ly- 
coctonum. L. ,即使 昆虫 在 同一 花序 内 是 严格 先 访问 峻 性 阶段 的 花 ,然后 再 访问 雄性 阶段 的 
花 ,在 同一 植株 内 不 同 花 序 之 间 的 跳跃 式 访 花 也 必然 导致 株 内 异 花 传粉 造成 的 自 交 (Utel- 
li & Roy，2000)。 对 于 像 祁 连 独 牙 菜 这 种 开花 顺序 没有 规律 , 肉 、 雄 阶段 的 花 在 一 个 植株 
上 随机 分 布 的 植物 来 说 ,昆虫 只 有 在 每 一 植株 上 访问 一 打 花 才能 完全 避免 自 交 的 发 生 。 
但 对 祁 连 独 牙 菜 访 花 昆 虫 的 统计 结果 显示 , 访 花 昆虫 在 一 个 植株 上 访 花 数目 超过 2 灯 的 
比例 达到 37.1% ,因而 不 可 避免 地 导致 同 株 异 花 传 粉 自 交 的 发 生 。 虽 然 祁 连 狂 牙 芝 花 综 
合 征 的 肉 雄 异 熟 和 蜡 型 花 现 象 促进 植物 异 交 , 却 由 于 花 的 开放 式样 和 传粉 昆虫 在 同一 植 
株 的 连续 访 花 行为 引起 植物 的 同 株 异 花 传粉 ,从 而 导致 植物 不 可 避免 地 发 生 自 交 。 因 此 ， 
我 们 的 经 验 性 研究 结果 支持 理论 和 模型 模拟 提出 的 类 似 祁 连 独 牙 菜 两 性 花 中 的 肉 雄 异 熟 
和 异型 花 在 具有 促进 异 交 功 能 的 同时 ,更 为 重要 的 可 能 是 在 避免 两 性 冲突 方面 具有 重要 
作用 ,因为 它们 并 没有 完全 避免 株 内 自 交 (Barrett，1998,2002) ,但 这 需要 更 多 的 实验 与 数 
据 来 证 明 。 
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